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Общеизвестен факт функциональной, мета-
болической и гистохимической неоднородно-
сти мышечных волокон (МВ) скелетных мышц. 
Сроки начала и завершения гистохимической 
дифференцировки мышечных волокон зависят 
от вида животного (видоспецифичны), исследуе-
мой мышцы (органоспецифичны) и выявляемого 
фермента (энзимоспецифичны). В постнатальном 
периоде наблюдается увеличение доли гликоли-
тических и уменьшение содержания оксидатив-
ных мышечных волокон [7, 12]. В прямой связи 
с особенностями метаболизма МВ стоит разная 
степень их васкуляризации. В скелетных мышцах 
уровень обменных процессов определяется как 
ультраструктурой стенки сосудов, так и архитек-
тоникой путей микроциркуляции [10]. Именно с 
характеристикой обменных процессов связывают 
особенности строения нейромышечного синап-
са (НМС) и конструкции его ферментоактивной 
зоны (ФАЗ) [3, 5]. Однако, несмотря на очевид-
ную взаимосвязь в развитии скелетных мышц 
двигательных окончаний, иннервируемых ими 
МВ и окружающей их сосудистой сети, работы, 
посвященные изучению системы всех трех компо-
нентов, отсутствуют.

Цель настоящего исследования — выявить 
закономерности постнатального становления 
системы «двигательное окончание — МВ — сосу-
дистая сеть» в функционально различных мыш-
цах.

Матери а л  и  ме т о ды .  Объектом исследования служи-
ли мышцы голени интактных белых крыс: медиальная голов-
ка быстрой окислительно-гликолитической икроножной 
мышцы, быстрая гликолитическая подошвенная и медленная 
окислительная камбаловидная мышца 72 белых беспородных 
крыс (самки). Исследование проведено в соответствии с 
«Правилами проведения работ с использованием экспери-
ментальных животных» (приказ № 755 от 12. 08. 1977 г. МЗ 
СССР).
Животных выводили из опыта путем декапитации под 

нембуталовым наркозом (40  мг/кг) в 14-, 21-, 30-, 60-, 90- и 
180-суточном возрасте.
Типирование МВ проводили на основании выраженности 

гистохимической активности сукцинатдегидрогеназы (СДГ) 
[6] и никотинамид-адениндинуклеотид-диафоразы (NADН-
диафоразы). Сочетанным гистохимическим методом выяв-
ляли активность холинэстеразы НМС (субстрат тиоуксусная 
кислота) в модификации [4] и активность щелочной фосфа-
тазы эндотелия сосудов (субстрат — нафтол AS–BS-фосфат) 
[6], что позволило в пределах среза проследить преобразо-
вания ферментоактивной зоны НМС, иннервируемого МВ и 
окружающей сосудистой сети (рис. 1). МВ по выраженности 
активности СДГ и NADН-диафоразы подразделяли на волок-
на с высокой, промежуточной и низкой активностью фермен-
та (рис. 2, 3). Методом прямой морфометрии подсчитывали 
количество МВ, НМС и сечений сосудов на стандартной 
площади среза, измеряли диаметр сосудов и МВ.
Методом непрямой морфометрии с помощью окулярной 

сетки площадью 50 616 мкм2 с 912 равноудаленными узлами 
пересечений  определяли площадь сечения ФАЗ НМС и сум-
марную площадь сечения сосудов на стандартной площади 
среза. Рассчитывали интегральные показатели: количество 
и площадь ФАЗ НМС в расчете на 1 МВ; количество и пло-
щадь сечения сосудов в расчете на 1 МВ.
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Диаметр МВ рассчитывали на основе площади поперечно-

го сечения по формуле: D=
4S

, где S — площадь попереч-

ного сечения, найденная по формуле S=55,5×X, где X — коли-

чество узлов пересечений окулярной сетки, падающих на 

мышечное волокно; 55,5 мкм2 — площадь, приходящаяся на 

один узел пересечений.
Площадь сечения ФАЗ НМС рассчитывали по формуле: 

S=55,5×X, где X — количество узлов пересечений окулярной 
сетки, падающих на сечение ферментоактивной зоны нейро-
мышечного синапса; 55,5 мкм2 — площадь, приходящаяся на 
один узел пересечений.
Распределение значений для всех морфометрических пока-

зателей имело нормальный характер. Различия средних вели-
чин показателей оценивали по t-критерию Стьюдента с уров-
нем значимости Р<0,05.

Ре з у л ь т а ты  и с с л е д о в а н и я .  В 14-суточ-
ном возрасте у крыс скелетные мышцы представ-
лены неоднородными по гистохимическим свой-
ствам МВ. В подошвенной и икроножной мышцах 
преобладали волокна с низкой активностью СДГ 
(77,4±3,0 и 83,2±2,2% соответственно). В камба-
ловидной мышце преобладали волокна с проме-
жуточной активностью фермента (65±4%). При 
реакции на NADН-диафоразу во всех трех мыш-
цах преобладали МВ с промежуточной активно-
стью фермента (в подошвенной — 71,6±1,7%, 
в икроножной — 57±8%, в камбаловидной — 
82,2±0,8%). 

С 14-х по 60-е сутки после рождения в мышцах 
отмечено уменьшение доли МВ с низкой активно-
стью СДГ, причем в камбаловидной мышце это 
сопровождалось увеличением содержания воло-
кон с промежуточной активностью фермента 
(91,9±1,4%), в икроножной мышце — увеличе-
нием доли волокон с промежуточной (36,9±2,3%) 
и высокой (24,4±2,0%) активностью фермента; в 
подошвенной мышце — увеличением доли волокон 

с высокой активностью фермента (25,1±1,0%). 
Изменение спектра МВ, типированных по актив-
ности NADН-диафоразы, характеризовалось в 
подошвенной и икроножной мышцах увеличением 
количества МВ с низкой активностью фермента 
при одновременном уменьшении — с промежуточ-
ной активностью (до 32,7±1,3, 37,8±2,0% соответ-
ственно), в камбаловидной мышце — спектр МВ 
практически не изменялся. Спектр МВ, типиро-
ванных по активности СДГ и NADН-диафоразы, 
после 60-х суток во всех трех мышцах изменялся 
мало.

При анализе динамики диаметра МВ разных 
типов выявлена закономерность: наибольшие 
темпы прироста свойственны МВ, проявляющим 
наименьшую гистохимическую активность СДГ и 
NADН-диафоразы, наименьшие темпы — волок-
нам, проявляющим наибольшую гистохимиче-
скую активность ферментов. В целом (табл. 1), 
МВ с более высокой гистохимической активно-
стью СДГ и NADН-диафоразы имели меньший 
диаметр и наоборот. МВ с одинаковой гистохи-
мической активностью из исследованных мышц 
имели наибольший диаметр в камбаловидной 
мышце.

На 14-е сутки камбаловидная мышца имела 
наименьший (5,09±0,14 мкм) диаметр сосудов 
(5,7±0,3 и 5,73±0,24 мкм в подошвенной и икро-
ножной мышце соответственно), но наибольшие 
количество и площадь сечения сосудов в срезе, 
поэтому эти показатели в расчете на 1 МВ пре-
вышали значения соответствующих показателей 
в подошвенной и икроножной мышцах более чем 
в 2 раза. Диаметр сосудов увеличивался до 30-х 
суток после рождения и в последующем суще-
ственно не изменялся.

Интегральные показатели системы сосуди-
стая сеть — МВ характеризовались интенсивным 

Таблиц а  1

Диаметр мышечных волокон с разной активностью сукцинатдегидрогеназы (СДГ) и NADН-диафоразы (x–±sx–, мкм)

Активность 
фермента

Мышца
СДГ NADН-диафораза

14-е сутки 90-е сутки 14-е сутки 90-е сутки

Высокая Подошвенная 0 29,0±0,4 13,97±0,21 24,1±0,3

Икроножная 10,7±0,4 29,2±0,4 12,64±0,19 27,7±0,5

Камбаловидная 14,12±0,14 30,9±0,5 15,83±0,21 32,6±0,8

Промежуточная Подошвенная 12,73±0,22 34,5±0,4 15,09±0,14 31,7±0,3

Икроножная 11,62±0,19 35,3±0,4 13,88±0,12 33,7±0,5

Камбаловидная 15,28±0,09 36,34±0,25 17,62±0,12 38,1±0,8

Низкая Подошвенная 13,46±0,09 39,7±0,4 13,1±1,1 40,2±0,4

Икроножная 11,60±0,09 40,3±0,4 15,71±0,24 38,5±0,5

Камбаловидная 14,78±0,21 0 0 0
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ростом значений с 14-х по 30-е сутки (табл. 2). В 
последующий месяц темпы прироста снижались 
в 3–4 раза, в период с 60-х по 180-е сутки темпы 
прироста стабилизировались. С возрастом разни-
ца в васкуляризации мышц, определяемая количе-
ством и площадью сечения сосудов в расчете на 
одно МВ, имела тенденцию к уменьшению, но в 
сопоставимые сроки значения показателей в кам-
баловидной мышце были всегда значимо больше.

На 14-е сутки на стандартной площади среза 
камбаловидной мышцы выявлялось наименьшее 

количество НМС, вместе с тем, последние со 
сложной конструкцией ФАЗ имели наиболь-
шую площадь сечения — 123±7 мкм2 (92±8 и 
105±5 мкм2 — в подошвенной и камбаловидной 
мышце соответственно). Камбаловидная мышца 
характеризовалась наименьшим количеством и 
наибольшей суммарной площадью ФАЗ в расчете 
на одно МВ.

Количество НМС, приходящихся на одно МВ, 
как и диаметр сосудов, характеризовалось ранним 
началом периода стабилизации. После 30-х суток 
постнатальной жизни значение показателей прак-
тически не изменялось, тогда как площадь ФАЗ 
НМС увеличивалась на протяжении всего периода 
наблюдений.

Об с уж д е н и е  п о л у ч е н ны х  д а н ны х . 
При исследовании различных по выполняемым 
функциям и метаболическому профилю скелет-
ных мышц крысы с 14-х по 180-е сутки пост-
натальной жизни выявлены однонаправленность 
динамики, неравномерность темпов роста и гете-
рохронность стабилизации значений морфометри-
ческих показателей.

Наиболее рано — с 30-х суток отмечалась 
стабилизация диаметра капилляров и количества 
ФАЗ НМС в расчете на одно МВ. Данные лите-
ратуры о возрастных изменениях диаметра капил-
ляра скелетных мышц противоречивы: по данным 
одних исследователей  значимых изменений нет 
[1]; по другим — возможно увеличение диаметра 
[11], третьи — выявляли незначительное умень-
шение диаметра [14].

Рис. 1.  Сосудистая петля в области нейромышечного синапса 
(НМС) икроножной мышцы 2-месячной крысы.

Стабилизация гистохимической активности холинэстеразы 
НМС и активности щелочной фосфатазы в эндотелии сосу-
дистой стенки. Сочетанный гистохимический метод выявле-
ния холинэстеразы и щелочной фосфатазы. Об. 90, ок. 10.

Рис. 3.  Мышечные волокна большого диаметра с низкой 
активностью NADН-диафоразы и волокна малого 
диаметра с высокой активностью фермента в икро-
ножной мышце 6-месячной крысы.

Гистохимический метод выявления активности NADН-
диафоразы в мышечных волокнах. Об. 40, ок. 10.

Рис. 2.  Мышечные волокна большого диаметра с низкой 
активностью сукцинатдегидрогеназы и волокна мало-
го диаметра с высокой активностью фермента в подо-
швенной мышце 6-месячной крысы.

Гистохимический метод выявления активности сукцинатде-
гидрогеназы в мышечных волокнах. Об. 40, ок. 10.
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Несмотря на раннюю стабилизацию диаме-
тра микрососудов, увеличение площади сечения 
сосудов и их количества на стандартной площади 
среза продолжалось до 60-х суток, что неизбежно 
вело к увеличению протяженности капиллярного 
русла и к смене пространственной архитектоники 
сосудистой сети с преимущественно линейной на 
преимущественно многомерную.

Увеличение протяженности капиллярного 
русла связывают с усилением окислительного 
метаболизма в органе [1].

В более поздние сроки (60-е сутки) отмеча-
лась стабилизация гистохимической активности 
ферментов МВ и устанавливался относительно 
постоянный состав МВ, типированных по актив-
ности СДГ и NADН-диафоразы. Гистохимическая 
активность холинэстеразы субневрального аппа-
рата НМС и активность щелочной фосфатазы 
сосудистой сети достигали максимального значе-
ния и в дальнейшем не изменялись.

На протяжении всего периода наблюдений 
продолжалось увеличение диаметра МВ, площади 
ФАЗ НМС, количества и площади сечений сосу-
дов в расчете на одно МВ. Анализ значений этих 
показателей позволяет выделить период интен-
сивных преобразований (до 30-х суток), период 
уменьшения темпов изменчивости (30–60-е сутки) 
и относительной стабилизации темпов роста (90–
180-е сутки).

Анализ диаметра МВ выявил связь с уров-
нем окислительного метаболизма. Диаметр МВ 
с высокой активностью ферментов во все сроки 
исследования меньше, чем с промежуточной и 
низкой активностью, что согласуется с данными 
других исследователей [7]. После рождения число 

МВ в мышцах с увеличением возраста животного 
не изменяется; приспособление к новым условиям 
деятельности мышц идет путем изменения раз-
меров, расположения и группировки уже суще-
ствующих волокон [15]. Увеличение диаметра 
МВ обычно связывают с возрастанием числа мио-
фибрилл и других органелл [2].

Камбаловидная мышца с ранних сроков отли-
чалась особенностью гистохимического спектра 
МВ, отражающего оксидативный характер мета-
болизма мышцы, что сопровождалось высокими 
показателями васкуляризации и особенностью 
ферментоактивной зоны НМС (низкое количе-
ство ФАЗ в расчете на одно МВ и большая пло-
щадь НМС со сложной ФАЗ). Больший диаметр 
МВ камбаловидной мышцы в ранние сроки можно 
объяснить ранней функциональной активностью 
мышцы как антигравитационной [13].

Таким образом, развитие МВ скелетной 
мышцы обусловливается многими факторами: 
процессами роста МВ, сосудистой сети и специ-
фикой субневрального аппарата в области НМС.

Параллельно с ростом диаметра МВ, незави-
симо от вида мышцы, происходят дифференци-
ровка ФАЗ и увеличение ее размерных показате-
лей. При этом подтверждается предположение о 
сопряженности между диаметром МВ и фермен-
тоактивной зоной НМС [9]. Одновременно про-
исходит дифференцировка МВ, и увеличивается 
контактная поверхность сосудистой сети.

Вместе с тем, все эти структуры изменяются 
гетерохронно: в ранние сроки (30 сут) стабили-
зируются диаметр сосудистой сети, количество 
ФАЗ в расчете на одно МВ. Последнее, очевидно, 
связано с завершением ранней возрастной элими-

Таблиц а  2

Темпы прироста (% в месяц) интегральных показателей 

Показатель Мышца
Временной интервал (сутки после рождения)

14–30-е 30–60-е 60–90-е 90–180-е

Количество 
сечений сосудов 

Подошвенная +381,8 +87,5 +13,3 +13,2

Икроножная +327,3 +93,1 +35,7 +6,1

Камбаловидная +150,0 +59,5 +20,9 +28,4

Площадь сечений 
сосудов

Подошвенная +305,9 +68,2 +0,8 +24,6

Икроножная +262,9 +56,7 +37,3 +22,0

Камбаловидная +67,1 +31,2 +53,5 +45,4

Количество НМС Подошвенная –48,3 –7,6 –22,9 –2,8

Икроножная –63,8 –1,6 –3,2 –1,1

Камбаловидная –46,1 0 –1,6 –7,3

Площадь сечений 
ФАЗ

Подошвенная +50,8 +49,1 +16,3 +8,9

Икроножная +138,1 +48,6 +30,4 +25,0

Камбаловидная +65,7 +55,2 +0,8 +4,0

П р и м е ч а н и е .  Все показатели даны в расчете на мышечное волокно; НМС — нейромышечный синапс; ФАЗ — ферментоактивная зона.
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нации НМС [3, 5]. К концу 60-х суток устанав-
ливается гистохимический профиль скелетных 
мышц. Еще позднее (после 90-х суток) стабили-
зируются темпы прироста диаметра МВ и ФАЗ 
НМС. Это не означает, что постнатальное разви-
тие скелетной мышцы заканчивается: параллель-
но с продолжающейся функциональной специали-
зацией скелетных мышц постепенно нарастают 
возрастные денервационные изменения.
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DIFFERENTIATION OF CALF SKELETAL 
MUSCLES IN THE POSTNATAL PERIOD 
OF ONTOGENESIS

T.R. Kovrigina and V.I. Filimonov

The aim of the present investigation was to detect the regulari-
ties of postnatal development of «motor end-plate–muscle fiber 
(MF)–vascular network» system in different calf muscles of intact 
albino rats. Gastrocnemius, plantaris and soleus muscles were 
studied in 72 albino rats aged from 14 to 180 days. Identification 
of MF type was performed on the basis of succinate dehydro-
genase and NADH-diaphorase activity. Cholinesterase activity 
of the neuro-muscular synapse (NMS) and alkaline phosphatase 
activity in the vascular endothelium were demonstrated using 
a combined histochemical method. The diameter of vascular 
network and the number of enzyme-active zones (EAZ) per one 
MF were the earliest parameters to be stabilized (before day 30). 
Histochemical profile of skeletal muscle was stabilized by the 
end of day 60. Dynamics of MF diameter and EAZ in NMS, 
vessel diameter and numbers per one MF is characterized by the 
periods of active changes (days 14–30), decrease (days 30–60) 
and stabilization (after day 60) of variance rate. The association 
between the level of oxidative metabolism and MF diameter was 
demonstrated.

Key words: muscle fiber, succinate dehydrogenase, NADH-
diaphorase, alkaline phosphatase, cholinesterase.
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